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ＢＢ 染色体组野生种花生 ＬＴＲ 反转录转座
子 ＲＴ 基因的多样性分析
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摘　 要: 利用简并 ＰＣＲ 技术从野生花生种(Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ Ｋｒａｐｏｖ. ｅｔ Ｗ. Ｃ. Ｇｒｅｇ.)的基因组中扩增分离 Ｔｙ１￣
ｃｏｐｉａ 类(１ 类)和 Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ 类(２ 类)反转录转座子 ＲＴ 基因ꎬ 并对其序列特征、 多样性、 系统进化关系及转录

活性进行分析ꎮ 结果显示: 对于 １ 和 ２ 类 ＲＴ 基因ꎬ 目的条带分别约为 ２６０ 和 ４３０ ｂｐꎻ 分离获得了 ２３ 和 ３２
条序列ꎬ 长度范围分别为 ２６２ ~ ２６６、 ３９５ ~ ４３５ ｂｐꎻ ＡＴ 所占比例分别为 ６１􀆰６０％ ~ ６９􀆰１７％和 ５５􀆰７９％ ~
６１􀆰３４％ꎻ 核苷酸序列间相似性分别为 ５２􀆰５％ ~ ９８􀆰９％和 ４５􀆰０％ ~ ９８􀆰８％ꎬ 氨基酸序列间相似性分别为 ３９􀆰８％ ~
１００％和 ９􀆰０％ ~ ９７􀆰２％ꎮ 其中 ２ 类基因的异质性高于 １ 类ꎻ １ 类和 ２ 类基因分别有 ３ 条和 １５ 条发生了无义突

变ꎬ ２ 类的无义突变发生率远高于 １ 类ꎮ １ 类基因的保守基序保守性较高ꎬ ２ 类的保守基序呈一定程度的变异ꎮ
代表序列的蛋白质三级结构基本类似ꎮ 聚类分析结果显示ꎬ １ 类和 ２ 类基因可被分为 ５ 个和 ６ 个家族ꎮ １ 类和 ２
类基因都有部分序列与其他物种的 ＲＴ 基因序列亲缘关系较近ꎬ 表明它们之间可能存在两类反转录转座子的横向

传递ꎮ 通过比对花生 ＥＳＴ 数据库ꎬ 本研究发现 １ 类有 １ 条以及 ２ 类有 ７ 条序列为具有转录活性的反转录转座子ꎬ
且 ２ 类基因比 １ 类更具有转录活性ꎮ
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ｆａｍｉｌｉｅｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. Ｔｈｅ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｙｐｅ １ ａｎｄ ｔｙｐｅ ２ ｗｅｒｅ ｄｉｖｉｄｅｄ ｉｎｔｏ
ｆｏｕｒ ａｎｄ １１ ｃｌａｓｓｅｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎬ ｂｕｔ ｔｙｐｅ ２ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｃａｔｅｇｏｒｉｅｓ ａｎｄ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｗｅｒｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｈｉｇｈｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｔｙｐｅ １. Ｓｅｖｅｒａｌ ｔｙｐｅ １ ａｎｄ ２ ＲＴ ｇｅｎｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｗｅｒｅ ｃｌｏｓｅｌｙ
ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ＲＴ ｇｅｎｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｐｏｓｓｉｂｌｅ ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ ｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎ
ｏｆ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ. Ｗｈｅｎ ｓｅａｒｃｈｉｎｇ ｔｈｅ ｐｅａｎｕｔ ＥＳＴ ｄａｔａｂａｓｅꎬ ｏｎｅ ｔｙｐｅ １ ａｎｄ ｓｅｖｅｎ ｔｙｐｅ ２
ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｒｏｍ ｔｈｅ Ａ. ｉｐａｅｎｓｉｓ ＢＢ ｇｅｎｏｍｅ ｓｈｏｗｅｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ. Ｔｈｅ ｔｙｐｅ ２
ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ ｓｈｏｗｅｄ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｔｈａｎ ｔｈｅ ｔｙｐｅ １ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ. Ｔｈｉｓ
ｓｔｕｄｙ ｎｏｔ ｏｎｌｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｌｌ￣ｌｅｎｇｔｈ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ ａｎｄ ｆｏｒ
ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅｉｒ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎꎬ ｂｕｔ ａｌｓｏ ｌａｙｓ ｔｈｅ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｒｋｅｒｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ Ａｒａｃｈｉｓ ｇｅｎｕｓ.
Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａꎻ Ｗｉｌｄ ｓｐｅｃｉｅｓꎻ Ｌｏｎｇ ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎｓꎻ
Ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅꎻ Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

　 　 花生 (Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌ.) 被誉为 “长生

果”ꎬ 全世界有 １０６ 个国家种植ꎮ 花生是我国主要

食用油原料ꎬ 我国是世界上重要的花生生产国ꎬ 种

植面积约 ４􀆰３×１０７ ｈｍ２ꎬ 总产约 １􀆰４×１０１０ ｋｇꎬ 约

占世界总产量的 ４０％ꎬ 居世界首位ꎮ 保障花生产

业持续健康稳定发展的最有效途径是选育优良花生

新品种ꎮ 当前我国选育出的花生品种主要是利用传

统杂交育种ꎬ 但传统杂交育种存在周期长、 效率

低、 盲目性强等缺点ꎬ 而分子育种可以对常规杂交

后代进行定向精准选择从而加速育种进程ꎬ 但是缺

少简单、 实用、 高效的 ＤＮＡ 分子标记是花生分子

育种主要制约瓶颈之一ꎮ
在形态、 品质、 抗性等表型上ꎬ 栽培种花生存

在着较丰富的变异ꎬ 但起源及育种栽培中的定向选

择导致栽培种花生遗传基础非常狭窄ꎬ 虽然利用常

规分子标记技术能检测到花生栽培种中一定量的

ＤＮＡ 多态性ꎬ 但这些技术存在重复性差、 操作复

杂、 成本高和多态性不高等缺点ꎮ 研究表明ꎬ ＳＳＲ
标记在栽培种花生间存在较丰富的多态性ꎬ 使其成

为当前检测栽培种花生 ＤＮＡ 多态性的主要分子标

记ꎬ 但能在任意两个品种间检测出 ＤＮＡ 多态性的

ＳＳＲ 标记较少[１ꎬ ２]ꎮ 近年来ꎬ 有研究利用高通量测
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序技术来开发栽培种花生 ＳＮＰ 标记ꎬ 但 ＳＮＰ 标记

的检测对设备要求高ꎬ 且很难在不同实验室之间通

用ꎮ 因此ꎬ 有必要在花生上开发新的简单、 实用、
高效的分子标记ꎮ

转座子是指能从同一条染色体或不同染色体上

的一个位点转移到另外一个位点的可移动 ＤＮＡ 序

列[３]ꎮ 转座子包括反转录转座子和 ＤＮＡ 转座子ꎬ
反转录转座子包括 ＬＴＲ 和非 ＬＴＲ 反转录转座子ꎬ
ＬＴＲ 反转录转座子主要包括 Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａ 和 Ｔｙ３￣
ｇｙｐｓｙ[４－６]ꎬ 通过简并 ＰＣＲ 技术可以扩增这两类

ＬＴＲ 反转录转座子内部的 ＲＴ 基因保守区序列ꎮ
ＬＴＲ 反转录转座子具有插入位点多态性、 拷贝数丰

富、 高度异质性和普遍性ꎬ 非常适合用于分子标记

开发ꎬ 基于 ＬＴＲ 反转录转座子的分子标记技术主

要有序列特异扩增多态性(Ｓ￣ＳＡＰ)、 反转录转座子

位点间扩增多态性( ＩＲＡＰ)和反转录转座子￣微卫星

扩增多态性(ＲＥＭＡＰ) [７ꎬ ８]等ꎮ
转座子在花生上的研究近年来才逐渐兴起ꎬ 主

要集中在利用 ＡｈＭＩＴＥ１ｓ 转座子分子标记检测栽培

种花生的 ＤＮＡ 多态性和鉴定 Ｆ１ 杂种的真实性

上[９－２３]ꎮ 另外ꎬ 也有研究对 ＭＩＴＥｓ 转座子分子标

记与 ＳＳＲ 分子标记和其他类型分子标记在揭示栽

培种 花 生 的 ＤＮＡ 多 态 性 的 能 力 上 进 行 了 比

较[１２ꎬ １３]ꎮ 而有关花生 ＬＴＲ 反转录转座子的研究报

道较少ꎮ Ｎｉｅｌｅｎ 等[２４ꎬ ２５] 先后克隆出花生 Ｔｙ３￣ｇｙｐ￣
ｓｙ 类 ＬＴＲ 反转录转座子全长的 ＦＩＤＥＬ 和 Ｔｙ１￣ｃｏ￣
ｐｉａ 类反转录转座子全长的 Ｍａｔｉｔａ 基因ꎬ 对其拷贝

数、 染色体分布和系统进化进行了分析ꎬ 最后探讨

了其在花生基因组进化和多样性形成过程中所起的

作用ꎮ
笔者曾系统的对花生在 ＬＴＲ 反转录转座子和

ＭＩＴＥ 转座子的分离及其分子标记开发利用的研究

进展进行了归纳[２６]ꎬ 但迄今尚未见对 ＢＢ 染色体

组野生种花生 ＬＴＲ 反转录转座子 ＲＴ 基因序列进行

分离和多样性分析的报道ꎮ 本研究拟分离 ＢＢ 染色

体组野生种花生的 Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａ 类(１ 类)和 Ｔｙ３￣ｇｙｐ￣
ｓｙ 类(２ 类)反转录转座子 ＲＴ 基因ꎬ 分析其序列特

征及多样性ꎬ 揭示这两类序列组成和变异模式及其

与其他物种之间的系统发育关系ꎬ 研究结果旨在为

进一步研究其转录转座活性和功能提供依据ꎬ 也为

基于 ＬＴＲ 反转录转座子的花生属分子标记开发和

应用奠定基础ꎮ

１　 材料与方法

１􀆰 １　 实验材料

所用 ＢＢ 染色体组野生花生种为 Ａ. ｉｐａｅ￣
ｎｓｉｓ Ｋｒａｐｏｖ. ｅｔ Ｗ. Ｃ. Ｇｒｅｇ.ꎬ 国际编号为 ＰＩ４６８３２２ꎬ
该种质保存于武汉国家种质野生花生圃南宁

分圃ꎮ
１􀆰 ２　 方法

１􀆰 ２􀆰 １　 基因组 ＤＮＡ的提取

采集野生花生的新鲜幼嫩心叶ꎬ 采用改良

ＣＴＡＢ 法提取基因组 ＤＮＡ[２７]ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ２　 ＲＴ 基因的 ＰＣＲ 扩增

Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａ 类反转录转座子 ＲＴ 基因的 ＰＣＲ
扩增引物参照 Ｋｕｍａｒ 等[３] 的文献ꎬ 上游引物

ＲＴｐ１: ５′￣ＡＣＮＧＣＮＴＴＹＹＴＮＣＡＹＧＧ￣３′ꎬ 下 游 引

物 ＲＴｐ２: ５′￣ＡＲＣＡＴＲＴＣＲＴＣＮＡＣＲＴＡ￣３′ꎮ Ｔｙ３￣
ｇｙｐｓｙ 类反转录转座子 ＲＴ 基因的 ＰＣＲ 扩增引物

参照Ｋｕｍｅ￣ｋａｗａ 等[２８] 的文献ꎬ 上游引物 Ｇｙｒｔ１:
５′￣ＡＧＭＧＲＴＡＴＧＴＧＹＧＴＳＧＡＹＴＡＴ￣３′ꎻ 下 游 引 物

Ｇｙｒｔ２: ５′￣ＣＡＭＣＣＭＲＡＡＭＷＣＡＣＡＭＴＴ￣３′ꎮ 其中ꎬ
Ｒ＝Ａ / Ｇ、 Ｙ ＝Ｃ / Ｔ、 Ｍ＝Ａ / Ｃ、 Ｓ ＝Ｃ / Ｇ、 Ｗ＝Ａ / Ｔ、
Ｎ＝Ａ / Ｔ / Ｃ / Ｇꎮ ＰＣＲ 扩增反应体系、 扩增程序以及

ＰＣＲ 产物的分离检测参考文献[２７] 进行ꎮ 并对扩增

产物进行回收、 克隆及测序ꎮ
１􀆰 ２􀆰 ３　 ＲＴ 基因的序列分析

序列相似性检索、 序列统计分析、 序列图及

Ｌｏｇｏ 图生成、 蛋白质的二级结构和三级结构预测、
蛋白质三级结构的转角数和氢键数统计、 保守基序

预测等参考文献[２９] 进行ꎮ 运用 ＭＥＧＡ６􀆰０ 软件的

邻接法(Ｎｏ. ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ 模型)构建系统进化树ꎬ
自展值设置为 １０００ꎮ 与花生 ＥＳＴ 数据库进行比

对ꎬ 鉴定具有转录活性的 ＬＴＲ 反转录转座子ꎮ

２　 结果与分析

２􀆰 １　 ＬＴＲ 反转录转座子 ＲＴ 基因的 ＰＣＲ 扩增及

测序

扩增结果显示ꎬ １ 类和 ２ 类的序列长度分别约

为 ２６０、 ４３０ ｂｐ(图 １)ꎬ 与前人在裸燕麦(Ａｖｅｎａ
ｎｕｄａ Ｌ.)和兴安落叶松(Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ (Ｒｕｐｒｅｃｈｔ)
Ｋｕｚｅｎｅｖａ)中的研究结果一致 [３０ꎬ ３１] ꎬ 表明 ＬＴＲ

６５ 植 物 科 学 学 报 第 ４０ 卷　
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反转录转座子广泛存在于 ＢＢ 染色体组野生花生

种中ꎮ 经去除重复序列和非 ＲＴ 基因序列后ꎬ 本

研究获得了 ２３ 条 １ 类序列和 ３２ 条 ２ 类序列ꎮ
进一步对这些 ＲＴ 基因序列进行多重比对ꎬ 得到

了每个位置上碱基保守性程度反映的 ｗｅｂｌｏｇｏ
图(图 ２) ꎮ

M M1 1

2000 bp 2000 bp
1000 bp 1000 bp750 bp 750 bp
500 bp 500 bp
250 bp 250 bp
100 bp 100 bp

A B

　 Ａ: Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａꎻ Ｂ: Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙꎻ Ｍ: ＤＬ２０００ ｍａｒｋｅｒꎻ
１: Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ.

图 １　 ＢＢ 染色体组野生种花生 ＬＴＲ 反转录转座子
ＲＴ 基因的 ＰＣＲ 扩增

Ｆｉｇ􀆰 １　 ＰＣＲ ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ
ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ ｇｅｎｅ (ＲＴ) ｆｒｏｍ

Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ

２􀆰 ２　 ＬＴＲ 反转录转座子 ＲＴ 基因序列分析

研究 结 果 表 明ꎬ １ 类 基 因 的 序 列 长 度 为

２６２ ~ ２６６ ｂｐꎬ 除 ＡｉＲＴ１￣３ 和 ＡｉＲＴ１－４２ 外ꎬ 剩

余 ２１ 条序列长度均为 ２６６ ｂｐꎬ 占总序列数的

９１􀆰３％ꎻ Ａ、 Ｔ、 Ｃ、 Ｇ 数量范围分别为 ７５ ~ ８８、
８１ ~ ９７、 ３１ ~ ４２ 和 ４８ ~ ６７ꎬ ＡＴ 所占比例为

６１􀆰６０％ ~ ６９􀆰１７％(表 １)ꎻ 核苷酸序列相似性为

５２􀆰５％ ~ ９８􀆰９％ꎬ 氨基酸序列相似性为 ３９􀆰８％ ~
１００％ꎮ ２ 类基因的序列长度范围为 ３９５ ~ ４３５ ｂｐꎬ
其中 ２２ 条序列的长度为 ４３２ ｂｐꎻ Ａ、 Ｔ、 Ｃ、 Ｇ 数

量分别为 １１２ ~ １４４、 １０９ ~ １４４、 ５５ ~ ８５ 和

９０ ~ １１７ꎬ ＡＴ 所占比例为 ５５􀆰７９％ ~ ６１􀆰３４％(表
１)ꎻ 核苷酸序列相似性为 ４５􀆰０％ ~ ９８􀆰８％ꎬ 氨基

酸序列相似性为 ９􀆰０％ ~ ９７􀆰２％ꎮ 因此ꎬ ＢＢ 染色

体组野生种花生 ＬＴＲ 反转录转座子 ＲＴ 基因序列具

有较高的异质性ꎬ 利用简并引物从同一种质中扩增

出来的单一目的条带是一个混合物ꎬ 包含很多序

列ꎬ 这些序列在长度、 碱基组成及序列相似性等方

面呈现出多态性和异质性ꎮ
２􀆰 ３　 ＬＴＲ 反转录转座子 ＲＴ 基因序列的聚类分析

本研究发现ꎬ １ 类被分为 ５ 个家族(Ⅰ~ Ⅴ)ꎬ
分别包括 ８、 ４、 ６、 ４ 和 １ 条序列ꎬ 其中家族Ⅴ的

序列 ＡｉＲＴ１￣４２ 与其他家族序列遗传距离最大ꎬ 亲

缘关系最远ꎬ 单独形成 １ 个家族(图 ３: Ａ)ꎮ ２ 类

被分为 ６ 个家族(Ⅰ ~ Ⅵ)ꎬ 分别包括 １１、 ８、 ４、
４、 ４ 和 １ 条序列ꎬ 家族Ⅰ和家族Ⅱ分别占到了总

序列数的 ３４􀆰３８％和 ２５％(图 ３: Ｂ)ꎮ 家族间以及

家族内的差异主要是由碱基不同程度的缺失突变、
点突变和替换引起ꎬ 从而导致 ＢＢ 染色体组野生种

花生 ＬＴＲ 反转录转座子产生了较高的异质性和多

拷贝ꎮ
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　 　 Ａ: Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａꎻ Ｂ: Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ.

图 ２　 ＢＢ染色体组野生种花生 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ基因序列比对
Ｆｉｇ􀆰 ２　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ ｇｅｎｅ (ＲＴ) ａｍｐｌｉｆｉｅｄ

ｆｒｏｍ Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ
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表 １　 ＢＢ染色体组野生种花生 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ
基因序列的基本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｎ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ
ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ ｇｅｎｅ (ＲＴ) ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ

序列编号
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ

Ｎｏ.

大小
Ｓｉｚｅ / ｂｐ

ＡＴ 含量 / ％
ＡＴ ｃｏｎｔｅｎｔ ＡＴ / ＧＣ

登录号
Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ

Ｎｏ.

ＡｉＲＴ１￣１ ２６６ ６９.１７ ２.２４ ＭＫ８３０４９８
ＡｉＲＴ１￣２ ２６６ ６２.４１ １.６６ ＭＫ８３０４９９
ＡｉＲＴ１￣３ ２６２ ６６.０３ １.９４ ＭＫ８３０５００
ＡｉＲＴ１￣４ ２６６ ６１.６５ １.６１ ＭＫ８３０５０１
ＡｉＲＴ１￣５ ２６６ ６２.４１ １.６６ ＭＫ８３０５０２
ＡｉＲＴ１￣６ ２６６ ６３.１６ １.７１ ＭＫ８３０５０３
ＡｉＲＴ１￣８ ２６６ ６３.５３ １.７４ ＭＫ８３０５０４
ＡｉＲＴ１￣９ ２６６ ６３.５３ １.７４ ＭＫ８３０５０５
ＡｉＲＴ１￣１０ ２６６ ６２.７８ １.６９ ＭＫ８３０５０６
ＡｉＲＴ１￣１１ ２６６ ６２.４１ １.６６ ＭＫ８３０５０７
ＡｉＲＴ１￣１３ ２６６ ６５.４１ １.８９ ＭＫ８３０５０８
ＡｉＲＴ１￣１５ ２６６ ６５.０４ １.８６ ＭＫ８３０５０９
ＡｉＲＴ１￣１７ ２６６ ６４.６６ １.８３ ＭＫ８３０５１０
ＡｉＲＴ１￣１８ ２６６ ６４.６６ １.８３ ＭＫ８３０５１１
ＡｉＲＴ１￣１９ ２６６ ６３.９１ １.７７ ＭＫ８３０５１２
ＡｉＲＴ１￣２２ ２６６ ６１.６５ １.６１ ＭＫ８３０５１３
ＡｉＲＴ１￣２８ ２６６ ６７.６７ ２.０９ ＭＫ８３０５１４
ＡｉＲＴ１￣３７ ２６６ ６３.１６ １.７１ ＭＫ８３０５１５
ＡｉＲＴ１￣３９ ２６６ ６２.７８ １.６９ ＭＫ８３０５１６
ＡｉＲＴ１￣４２ ２６３ ６１.６０ １.６０ ＭＫ８３０５１７
ＡｉＲＴ１￣４４ ２６６ ６４.２９ １.８０ ＭＫ８３０５１８
ＡｉＲＴ１￣４５ ２６６ ６３.９１ １.７７ ＭＫ８３０５１９
ＡｉＲＴ１￣４７ ２６６ ６６.５４ １.９９ ＭＫ８３０５２０
变化范围 ２６２ ~ ２６６ ６１.６０ ~ ６９.１７ １.３０ ~ ２.２４ —

ＡｉＲＴ２￣１ ４３２ ５８.８０ １.４３ ＭＫ８３０３１７
ＡｉＲＴ２￣２ ４３２ ５５.７９ １.２６ ＭＫ８３０３１８
ＡｉＲＴ２￣３ ３９５ ６１.０１ １.５６ ＭＫ８３０３１９
ＡｉＲＴ２￣４ ４３２ ５７.６４ １.３６ ＭＫ８３０３２０
ＡｉＲＴ２￣５ ４３２ ５７.１８ １.３４ ＭＫ８３０３２１
ＡｉＲＴ２￣６ ４３２ ５６.４８ １.３０ ＭＫ８３０３２２
ＡｉＲＴ２￣７ ４２４ ５６.１３ １.２８ ＭＫ８３０３２３
ＡｉＲＴ２￣８ ４３２ ５７.１８ １.３４ ＭＫ８３０３２４
ＡｉＲＴ２￣９ ４３２ ５９.０３ １.４４ ＭＫ８３０３２５
ＡｉＲＴ２￣１０ ４３２ ５９.９５ １.５０ ＭＫ８３０３２６
ＡｉＲＴ２￣１１ ４３２ ５８.５６ １.４１ ＭＫ８３０３２７
ＡｉＲＴ２￣１２ ４３２ ６１.３４ １.５９ ＭＫ８３０３２８
ＡｉＲＴ２￣１４ ４３２ ５６.２５ １.２９ ＭＫ８３０３２９
ＡｉＲＴ２￣１５ ４３３ ５９.８２ １.４９ ＭＫ８３０３３０
ＡｉＲＴ２￣１７ ４３２ ５９.２６ １.４５ ＭＫ８３０３３１
ＡｉＲＴ２￣１８ ４３４ ５８.５３ １.４１ ＭＫ８３０３３２
ＡｉＲＴ２￣１９ ４３２ ５８.８０ １.４３ ＭＫ８３０３３３
ＡｉＲＴ２￣２０ ４３２ ５７.１８ １.３４ ＭＫ８３０３３４
ＡｉＲＴ２￣２２ ４３２ ５８.８０ １.４３ ＭＫ８３０３３５
ＡｉＲＴ２￣２４ ４３１ ５７.３１ １.３４ ＭＫ８３０３３６
ＡｉＲＴ２￣２５ ４３２ ６０.８８ １.５６ ＭＫ８３０３３７

　 　 续表 １

序列编号
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ

Ｎｏ.

大小
Ｓｉｚｅ / ｂｐ

ＡＴ 含量 / ％
ＡＴ ｃｏｎｔｅｎｔ ＡＴ / ＧＣ

登录号
Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ

Ｎｏ.

ＡｉＲＴ２￣２６ ４３１ ５７.５４ １.３６ ＭＫ８３０３３８
ＡｉＲＴ２￣２７ ４３２ ５６.４８ １.３０ ＭＫ８３０３３９
ＡｉＲＴ２￣２８ ４３２ ６１.３４ １.５９ ＭＫ８３０３４０
ＡｉＲＴ２￣２９ ４３２ ６０.６５ １.５４ ＭＫ８３０３４１
ＡｉＲＴ２￣３０ ４３０ ５６.９８ １.３２ ＭＫ８３０３４２
ＡｉＲＴ２￣３１ ４３２ ５６.４８ １.３０ ＭＫ８３０３４３
ＡｉＲＴ２￣３２ ４３４ ５８.０６ １.３８ ＭＫ８３０３４４
ＡｉＲＴ２￣３３ ４３２ ５８.５６ １.４１ ＭＫ８３０３４５
ＡｉＲＴ２￣３４ ４３３ ５８.４３ １.４１ ＭＫ８３０３４６
ＡｉＲＴ２￣３５ ４３４ ５９.９１ １.５１ ＭＫ８３０３４７
ＡｉＲＴ２￣３６ ４３５ ５７.９３ １.４０ ＭＫ８３０３４８
变化范围 ３９５ ~ ４３５ ５５.７９ ~ ６１.３４ １.２６ ~ １.５９ —

２􀆰 ４　 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ基因的氨基酸序列分析

本研究发现ꎬ １ 类中的 ＡｉＲＴ１￣３、 ＡｉＲＴ１￣１３ 和

ＡｉＲＴ１￣４５ 分别在第 ８１、 １６ 和 ４５ 个氨基酸处发生

了 １ 个无义突变ꎬ 优化联配后发现序列 ＡｉＲＴ１￣３ 在

５０ ~ ６０ 位点处存在 ５ 个氨基酸缺失的现象(图 ４:
Ａ)ꎮ ２ 类中有 １５ 条序列发生了 １ ~ １３ 个无义突

变ꎬ 其中 ＡｉＲＴ２￣１５ 的无义突变最多ꎬ 分别发生在

第 ３９、 ４１、 ５４、 ６２、 ７９、 ９０、 ９８、 １０６、 １１２、
１１６、 １３１、 １３６、 １３９ 个氨基酸处ꎻ ＡｉＲＴ２￣３０ 在第

４９、 ５１、 ７２、 ７７、 ８８、 ９７、 １０４、 １１３、 １３８、 １４０
个氨基酸处发生了 １０ 个无义突变ꎻ ＡｉＲＴ２￣７ 在第

５１、 ５５、 ８７、 ９５、 １０２、 １１１、 １３６ 个氨基酸处发

生了 ７ 个无义突变ꎻ ＡｉＲＴ２￣２４ (第 ７２、 ７７、 ８８、
１０８、 １２８ 个氨基酸处) 和 ＡｉＲＴ２￣３２ (第 ９、 ８８、
１０４、 １０８、 １２３ 个氨基酸处)各发生了 ５ 个无义突

变ꎻ ＡｉＲＴ２￣３４ 发生了 ４ 个无义突变(第 ８８、 １０４、
１０８、 １２３ 个氨基酸处)ꎻ ＡｉＲＴ２￣３(第 ７６、 １１６ 个

氨基酸处)、 ＡｉＲＴ２￣１８(第 １８、 ２６ 个氨基酸处)ꎬ
ＡｉＲＴ２￣２２(第 ３２、 ４３ 个氨基酸处)和 ＡｉＲＴ２￣２６(第
１２１、 １２８ 个氨基酸处) 各发生了 ２ 个无义突变ꎻ
ＡｉＲＴ２￣８(第 ９ 个氨基酸处)、 ＡｉＲＴ２￣９(第 ９ 个氨基

酸处)、 ＡｉＲＴ２￣２５(第 １２９ 个氨基酸处)、 ＡｉＲＴ２￣２８
(第 ４３ 个氨基酸处)和 ＡｉＲＴ２￣３３(第 ９ 个氨基酸

处)各发生了 １ 个无义突变(图 ４: Ｂ)ꎮ １ 类和 ２ 类

均未发现连续无义突变的现象ꎬ 无义突变会导致反

转录转座子活性的丧失ꎮ
２􀆰 ５　 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ基因蛋白质结构的预测

蛋白质的二级结构和三级结构预测结果显示ꎬ

８５ 植 物 科 学 学 报 第 ４０ 卷　
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A B

　 　 Ａ: Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａꎻ Ｂ: Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ.
节点处的数值表示 １０００ 次重复得到的自展值ꎮ
Ｎｕｍｂｅｒｓ ａｔ ｂｒａｎｃｈ ｎｏｄｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｓｕｐｐｏｒｔ ｏｕｔ ｏｆ １０００ ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ.

图 ３　 ＢＢ染色体组野生种花生 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ基因序列聚类分析
Ｆｉｇ􀆰 ３　 Ｃｌｕｓｔｅｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ ｇｅｎｅ (ＲＴ)

ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ

　 　 Ａ: Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａꎻ Ｂ: Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ.
∗: 终止密码子ꎻ －: 优化联配产生的缺口ꎮ
∗: Ｓｔｏｐ ｃｏｄｅꎻ －: Ｇａｐｓ ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｄ ｆｏｒ ｏｐｔｉｍａｌ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ.

图 ４　 ＢＢ染色体组野生种花生 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ基因编码氨基酸多重比对
Ｆｉｇ􀆰 ４　 Ｍｕｌｔｉｐｌｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ

ｇｅｎｅ (ＲＴ) ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ
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１ 类的代表序列蛋白三级结构匹配覆盖度最高的模

板为 ｄ１ｈａｒａꎬ 置信度为 ６１􀆰９％ ~ ８３􀆰１％ꎬ ２ 类的

代表序列蛋白三级结构匹配覆盖度最高的模板为

ｃ２ｏｐｑＡꎬ 置信度均为 １００％ꎬ 都属于反转录酶家

族ꎮ １ 类的蛋白质二级结构包含 ２ 个 α￣螺旋和 ５ 个

β￣折叠ꎻ 三级结构包含 ５ 或 ６ 个转角和 ２８ ~ ３０ 个

氢键ꎬ 存在 １ 个明显的螺旋结构和 ２ 个不明显的折

叠结构ꎮ ２ 类蛋白质二级结构包含 ５ ~ ６ 个 α￣螺旋

和 ８ ~ ９ 个 β￣折叠ꎻ 三级结构包含 １７ ~ １９ 个转角

和 ８８ ~ ９５ 个氢键ꎬ 存在 ６ 个明显的螺旋结构和 ８
个不明显的折叠结构(图 ５)ꎮ
２􀆰 ６　 ＬＴＲ 反转录转座子 ＲＴ 基因保守基序预测

本研 究 发 现ꎬ １ 类 共 存 在 ５ 种 保 守 基 序

(ｍｏｔｉｆ)(图 ６: Ａ)ꎬ 其中ꎬ 有 ２１ 条序列同时包含

ｍｏｔｉｆ １~ ｍｏｔｉｆ ３ꎬ 占总序列数的 ９１􀆰３０％ꎬ 表明这

３ 种保守基序是 ＢＢ 染色体组野生种花生的主要保

守基 序ꎻ 差 异 最 大 的 是 ＡｉＲＴ１￣３ 和 ＡｉＲＴ１￣４２ꎬ
ＡｉＲＴ１￣３ 包含ｍｏｔｉｆ ３ꎬ 而 ＡｉＲＴ１￣４２ 不包含ｍｏｔｉｆ ３ꎮ

A

B

　 　 　 Ａ ａｎｄ Ｃ: ＡｉＲＴ１￣２ꎻ Ｂ ａｎｄ Ｄ: ＡｉＲＴ２￣６.

图 ５　 ＢＢ染色体组野生种花生 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ基因编码蛋白质的二级结构(Ａ和 Ｂ)与三级结构(Ｃ和 Ｄ)
Ｆｉｇ􀆰 ５　 Ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ (Ａ ａｎｄ Ｂ) ａｎｄ ｔｅｒｔｉａｒｙ (Ｃ ａｎｄ Ｄ) ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｒｅｖｅｒｓｅ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ ｇｅｎｅ (ＲＴ) ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ

A B

Motif 5

Motif 5

Motif 6

Motif 7

Motif 8

Motif 4

Motif 4Motif 3
Motif 3

Motif 2 Motif 2
Motif 1 Motif 1

　 　 Ａ: Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａꎻ Ｂ: Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ.

图 ６　 ＢＢ染色体组野生种花生 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ保守基序预测
Ｆｉｇ􀆰 ６　 Ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ

ｇｅｎｅ (ＲＴ) ａｍｐｌｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ
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２ 类共存在 ８ 种保守基序(图 ６: Ｂ)ꎬ 有 ２２ 条序列

同时包含 ｍｏｔｉｆ １ ~ｍｏｔｉｆ ４ꎻ ＡｉＲＴ２￣３２ 和 ＡｉＲＴ２￣３４
中的 ｍｏｔｉｆ ５ 虽然在位置上与 ｍｏｔｉｆ ３ 一致ꎬ 但氨基

酸的种类和排列顺序差异较大ꎻ ｍｏｔｉｆ ６ 只存在于

ＡｉＲＴ２￣７、 ＡｉＲＴ２￣３０ 和 ＡｉＲＴ２￣１５ 中ꎬ 且位于序列

的下游部分ꎬ 在系统进化树中ꎬ 这 ３ 条序列亲缘关

系较近ꎻ 有 ５ 条序列包含 ｍｏｔｉｆ ７ꎬ 系统进化树分

析发现该保守基序对家族分类影响不大ꎻ ｍｏｔｉｆ ８
只存在于 ＡｉＲＴ２￣７ 和 ＡｉＲＴ２￣１５ 中ꎮ ｍｏｔｉｆ ５ ~ｍｏｔｉｆ
８ 在所克隆序列中出现的频率较低ꎬ 可能是进化过

程中发生突变所致ꎮ
２􀆰 ７　 ＬＴＲ 反转录转座子 ＲＴ 基因序列的系统进化

树构建

系统进化树分析结果显示ꎬ 可将 １ 类中的序

列进一步划分为 ４ 类(Ⅰ ~ Ⅳ)(表 ２ꎬ 图 ７: Ａ)ꎮ
Ⅰ类包含 １２ 条来自 ＢＢ 染色体组野生种花生和 ９
条来自其他物种的 ＲＴ 基因序列ꎬ 说明来自 ＢＢ 染

色体组野生种花生的 １２ 条 ＲＴ 基因序列与来自葡

萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.ꎬ ＣＡＮ７２４４６􀆰１)、 马铃薯(Ｓｏ￣
ｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ.ꎬ ＣＡＡ１３０６５􀆰１ )、 矮 牵 牛

( Ｐｅｔｕｎｉａ ｈｙｂｒｉｄａ ( Ｊ. Ｄ. Ｈｏｏｋｅｒ ) Ｖｉｌｍｏｒｉｎꎬ
ＡＡＡ３３７０７􀆰１)、 辣 椒 ( Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ.ꎬ
ＡＦＳ８９５１３􀆰１ )、 烟 草 ( Ｎｉｃｏｔａｎｉａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ.ꎬ
ＡＡＡ０３５０７􀆰１)、 番茄 ( Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ
Ｍｉｌｌｅｒꎬ ＡＦ０７２６３８􀆰１)、 西洋参(Ｐａｎａｘ ｑｕｉｎｑｕｅｆｏ￣
ｌｉｕｓ Ｌ.ꎬ ＡＢＵ９４８１１􀆰１)、 野茶树 (Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎ￣
ｓｉｓ ｖａｒ. ａｓｓａｍｉｃａ (Ｍａｓｔ.) Ｋｉｔａｍ.ꎬ ＣＡＪ０９７５１􀆰１)
和欧 洲 云 杉 ( Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ ( Ｌ.) Ｈ. Ｋａｒｓｔｅｎꎬ
Ｏ４９９１８)的序列具有较高相似性ꎬ 亲缘关系较

近ꎮ Ⅱ类只含有 ６ 条来自 ＢＢ 染色体组野生种花

生的 ＲＴ 基因序列ꎬ 说明该类序列具有较高保守

性ꎮ Ⅰ类和Ⅱ类分别包含 １２ 条和 ６ 条来自 ＢＢ 染

色体组野生种花生的 ＲＴ 基因序列ꎬ 分别占本研究

中 ＢＢ 染色体组野生种花生序列总数的 ５２􀆰１７％和

２６􀆰０９％ꎬ 表明 ＢＢ 染色体组野生种花生的 ＲＴ 基因

序列具有较高保守性与相似性ꎮ Ⅲ类中的 ４ 条 ＢＢ
染色体组野生种花生 ＲＴ 基因序列与来自香橼(Ｃｉｔ￣
ｒｕｓ ｍｅｄｉｃａ Ｌ.ꎬ ＣＡＪ８５６１９􀆰１)、 甜菜 ( Ｂｅｔａ ｖｕｌ￣
ｇａｒｉｓ Ｌ.ꎬ Ｔ１４５８９ )、 大 豆 ( Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ ( Ｌ.)
Ｍｅｒｒ.ꎬ Ｅ４７７５９)、 火龙果 (Ｓｅｌｅｎｉｃｅｒｅｕｓ ｕｎｄａｔｕｓ
‘Ｆｏｏ￣Ｌｏｎ’ꎬ ＡＯＳ５８４５５􀆰１)、 橙 ( Ｃｉｔｒｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ

Ｌ. Ｏｓｂｅｃｋꎬ ＣＡＪ４１３８９􀆰１) 和杨 ( Ｐｏｐｕｌｕｓ ｃｉｌｉａｔａ
Ｗａｌｌ. ａｐｕｄ Ｒｏｙｌｅ ｖａｒ. ｇｙｉｒｏｎｇｅｎｓｉｓꎬ ＡＡＴ７３７０４􀆰１)
的序列之间相似性较高ꎬ 亲缘关系较近ꎮ ＡｉＲＴ１￣
４２ 在核苷酸聚类分析中单独归为一类ꎬ 但在与其

他物种的 ＲＴ 基因编码氨基酸序列进行系统进化

树构建时ꎬ 发现该序列与来自紫茉莉(Ｍｉｒａｂｉｌｉｓ
ｊａｌａｐａ Ｌ.ꎬ ＡＯＷ４４０３０􀆰１)、 铁皮石斛 (Ｄｅｎｄｒｏ￣
ｂｉｕｍ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｅ Ｋｉｍｕｒａ ｅｔ ＭｉｇｏＫｉｍｕｒａ ｅｔ Ｍｉｇｏꎬ
ＡＩＬ５４３２５􀆰１)和草莓(Ｆｒａｇａｒｉａ ｘ ａｎａｎａｓｓａ Ｄｕｃｈ.ꎬ
ＡＣＺ８１６２８􀆰１)等物种的序列具有较高相似性ꎬ 亲

缘关系较近ꎬ 但与其他野生种花生 ＲＴ 基因遗传距

离最远ꎮ
系统进化树分析结果显示可将 ２ 类中的序

列进一步划分为 １１ 类(Ａ ~ Ｋ) (图 ７: Ｂ) ꎮ Ａ
类只含有来自 ＢＢ 染色体组野生种花生的 ２３ 条

序列ꎬ 占总序列数的 ７１􀆰８８％ꎬ 表明 ＢＢ 染色体

组野生种花生的 ＲＴ 基因序列具有相当高的保守

性与相似性ꎮ Ｂ ~ Ｇ 类均是来自其他物种的 ＲＴ
基因序列ꎬ 这些序列与大部分 ＢＢ 染色体组野生

种花生 ＲＴ 基因序列的遗传距离较远ꎬ 亲缘关系

较远ꎮ Ｈ、 Ｊ 和 Ｋ 类分别包含 ３、 ２、 ３ 条 ＲＴ 基

因序 列ꎮ Ｉ 类 中 的 ＡｉＲＴ２￣２５ 与 来 自 大 豆 的

ＢＡＢ４０８３４􀆰１ 之间亲缘关系最近ꎬ 两者均属于

双子叶豆科植物ꎬ 可能具有共同起源ꎮ 从系统

进化树上还可以看出ꎬ 部分 ＢＢ 染色体组野生种

花生 ＬＴＲ 反转录转座子的 ＲＴ 基因与其他物种的

ＲＴ 基因聚在一起ꎬ 它们之间具有较高相似性ꎬ
说明 ＢＢ 染色体组野生种花生 ＬＴＲ 反转录转座

子在进化过程中可能与其他物种之间发生了横

向传递ꎮ
２􀆰 ８　 ＬＴＲ 反转录转座子转录活性分析

将 １ 类和 ２ 类序列提交到 ＮＣＢＩ 在线网站ꎬ 与

花生 ＥＳＴ 数据库进行比对ꎬ 以检测 １ 类和 ２ 类序

列 的 转 录 活 性ꎮ 结 果 显 示ꎬ ＡｉＲＴ１￣５ 与

ＧＯ２６１７３１􀆰１ 之间的一致性为 ９５􀆰１１％ꎻ ＡｉＲＴ２￣１、
ＡｉＲＴ２￣１１、 ＡｉＲＴ２￣２０ 与 ＧＯ２６６０３３􀆰１ 之间的一致

性分别为 ８７􀆰８９％、 ９０􀆰５３％、 ８８􀆰７０％ꎻ ＡｉＲＴ２￣８、
ＡｉＲＴ２￣１５、 ＡｉＲＴ２￣２８、 ＡｉＲＴ２￣３３ 与 ＧＯ２６１１４８􀆰１
之间的一致性分别为 ８６􀆰２６％、 ８７􀆰２０％、 ８５􀆰９９％
和 ８７􀆰６２％(表 ３)ꎬ 说明这 ３ 条 ＥＳＴ 序列为花生

ＬＴＲ 反转录转座子的部分序列ꎮ

１６　 第 １ 期　 　 　 　 　 　 　 熊发前等: ＢＢ 染色体组野生种花生 ＬＴＲ 反转录转座子 ＲＴ 基因的多样性分析
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表 ２　 部分物种 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ基因的序列信息
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｎ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｒｅｖｅｒｓｅ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ ｇｅｎｅｓ (ＲＴ) ｆｒｏｍ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＬＴＲ 反转录转座子
ＬＴＲ Ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ

科
Ｆａｍｉｌｙ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

登录号
Ａｃｃｅｓｓｉｏｎ Ｎｏ.

Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａ￣ｌｉｋｅ

茄科

烟草 Ｎｉｃｏｔａｎｉａ ｔａｂａｃｕｍ Ｌ. ＡＡＡ０３５０７.１
马铃薯 Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ Ｌ. ＣＡＡ１３０６５.１
辣椒 Ｃａｐｓｉｃｕｍ ａｎｎｕｕｍ Ｌ. ＡＦＳ８９５１３.１
番茄 Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｉｌｌｅｒ ＡＦ０７２６３８.１
矮牵牛 Ｐｅｔｕｎｉａ ｈｙｂｒｉｄａ (Ｊ. Ｄ. Ｈｏｏｋｅｒ) Ｖｉｌｍｏｒｉｎ ＡＡＡ３３７０７.１

芸香科
橙 Ｃｉｔｒｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ Ｌ. Ｏｓｂｅｃｋ ＣＡＪ４１３８９.１３
香橼 Ｃｉｔｒｕｓ ｍｅｄｉｃａ Ｌ. ＣＡＪ８５６１９.１

豆科
绿豆 Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌ.) Ｗｉｌｃｚｅｋ ＡＡＴ９０４９４.１
大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ.) Ｍｅｒｒ. Ｅ４７７５９

菊科 向日葵 Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ Ｌ. ＡＡＡ３３３７３.１
兰科 铁皮石斛 Ｄｅｎｄｒｏｂｉｕｍ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｅ Ｋｉｍｕｒａ ｅｔ ＭｉｇｏＫｉｍｕｒａ ｅｔ Ｍｉｇｏ ＡＩＬ５４３２５.１

禾本科

水稻 Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. Ｔ０３６７１
玉米 Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ. ＡＡＫ８４８５３.１
燕麦 Ａｖｅｎａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. Ｉ４７７５９

蔷薇科
草莓 Ｆｒａｇａｒｉａ ｘ ａｎａｎａｓｓａ Ｄｕｃｈ. ＡＣＺ８１６２８.１
苹果 Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｍｉｌｌ. ＡＢＤ７６５５３.１

藜科 甜菜 Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌ. Ｔ１４５８９
十字花科 拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ. Ｓ７１２９１
山茶科 野茶树 Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ａｓｓａｍｉｃａ (Ｍａｓｔ.) Ｋｉｔａｍ. ＣＡＪ０９７５１.１
松科 欧洲云杉 Ｐｉｃｅａ ａｂｉｅｓ (Ｌ.) Ｈ. Ｋａｒｓｔｅｎ Ｏ４９９１８
杨柳科 杨树 Ｐｏｐｕｌｕｓ ｃｉｌｉａｔａ Ｗａｌｌ. ａｐｕｄ Ｒｏｙｌｅ ｖａｒ. ｇｙｉｒｏｎｇｅｎｓｉｓ Ｃ. Ｗａｎｇ ｅｔ Ｔｕｎｇ ＡＡＴ７３７０４.１
五加科 西洋参 Ｐａｎａｘ ｑｕｉｎｑｕｅｆｏｌｉｕｓ Ｌ. ＡＢＵ９４８１１.１
葡萄科 葡萄 Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ. ＣＡＮ７２４４６.１
仙人掌科 火龙果 Ｓｅｌｅｎｉｃｅｒｅｕｓ ｕｎｄａｔｕｓ (Ｈａｗ.) Ｄ. Ｒ. Ａｕｎｔ ‘Ｆｏｏ￣Ｌｏｎ’ ＡＯＳ５８４５５.１
紫茉莉科 紫茉莉 Ｍｉｒａｂｉｌｉｓ ｊａｌａｐａ Ｌ. ＡＯＷ４４０３０.１
旋花科 番薯 Ｉｐｏｍｏｅａ ｂａｔａｔａｓ (Ｌ.) Ｌａｍａｒｃｋ ＡＡＦ３７８６４.１
蕨类 桂香蕨 Ｏｓｍｕｎｄａｓｔｒｕｍ ｃｉｎｎａｍｏｍｅｕｍ (Ｌ.) Ｃ. Ｐｒｅｓｌ Ｑ０６２９６
四胞藻目 团藻 Ｖｏｌｖｏｘ ｃａｒｔｅｒｉ Ｆ. Ｓｔｅｉｎ Ｑ０６０４５

Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ￣ｌｉｋｅ

松科
白皮松 Ｐｉｎｕｓ ｂｕｎｇｅａｎａ Ｚｕｃｃ. ｅｔ Ｅｎｄｉ. ＡＢＤ４３１１８.１
落叶松 Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ (Ｒｕｐｒｅｃｈｔ) Ｋｕｚｅｎｅｖａ ＢＡＱ２２３３２.１
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A B

Ａ: Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａꎻ Ｂ: Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ.

图 ７　 ＢＢ染色体组野生种花生与其他物种 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ基因序列的系统进化树
Ｆｉｇ􀆰 ７　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＬＴＲ ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ ｇｅｎｅ (ＲＴ)

ｆｒｏｍ Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ ａｎｄ ｏｔｈｅｒ ｓｐｅｃｉｅｓ

表 ３　 ＢＢ染色体组野生种花生 ＬＴＲ反转录转座子 ＲＴ
基因序列与 ＥＳＴ数据库比对结果

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｅｑｕｅｎｃｅ ａｌｉｇｎｍｅｎｔ ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ＬＴＲ
ｒｅｔｒｏｔｒａｎｓｐｏｓｏｎ ｒｅｖｅｒｓｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔａｓｅ ｇｅｎｅｓ (ＲＴ)

ｆｒｏｍ Ａｒａｃｈｉｓ ｉｐａｅｎｓｉｓ ｗｉｔｈ ＥＳＴ ｄａｔａｂａｓｅ

序列号
Ｓｅｑｕｅｎｃｅ

Ｎｏ.

目标序列
Ｔａｒｇｅｔ

ｓｅｑｕｅｎｃｅ

查询覆盖度
Ｑｕｅｒｙ

ｃｏｖｅｒａｇｅ / ％

Ｅ 值
Ｅ ｖａｌｕｅ

一致性
Ｉｄｅｎｔｉｔｙ / ％

ＡｉＲＴ１￣５ ＧＯ２６１７３１.１ １００ ３Ｅ－１１４ ９５.１１
ＡｉＲＴ２￣１ ＧＯ２６６０３３.１ ９７ ８Ｅ－１３７ ８７.８９
ＡｉＲＴ２￣８ ＧＯ２６１１４８.１ ９７ ６Ｅ－１２３ ８６.２６
ＡｉＲＴ２￣１１ ＧＯ２６６０３３.１ ９５ ８Ｅ－１５２ ９０.５３
ＡｉＲＴ２￣１５ ＧＯ２６１１４８.１ ９７ ４Ｅ－１３０ ８７.２０
ＡｉＲＴ２￣２０ ＧＯ２６６０３３.１ ９６ １Ｅ－１４０ ８８.７０
ＡｉＲＴ２￣２８ ＧＯ２６１１４８.１ ９７ １Ｅ－１２０ ８５.９９
ＡｉＲＴ２￣３３ ＧＯ２６１１４８.１ ９７ ２Ｅ－１３２ ８７.６２

３　 讨论

本研究选取的 Ａ. ｉｐａｅｎｓｉｓ 为花生属花生区

组二倍体野生种(２ｎ ＝２ｘ ＝２０) ꎬ 研究发现该物

种为栽培种花生的祖先野生种之一ꎬ 为 ＢＢ 染色

体组供体ꎮ Ｂｅｒｔｉｏｌｉ 等[３２] 率先破译了 Ａ. ｉｐａｅｎｓｉｓ
(Ｋ３００７６)的全基因组ꎻ Ｌｕ 等[３３] 对该物种( ＩＣＧ＿
８２０６)进行了全基因组测序ꎮ 而本研究分离获得的

ＢＢ 染色体组野生种花生 ＬＴＲ 反转录转座子 ＲＴ 基

因序列可以作为利用生物信息学鉴定 ＬＴＲ 反转录

转座子的有益补充ꎮ
本研究证实采用简并引物从本文野生种花生中

扩增分离 ＬＴＲ 反转录转座子 ＲＴ 基因序列的策略是

行之有效的方法[２８ꎬ ３４]ꎬ 也说明 ＬＴＲ 反转录转座子

存在于该物种的基因组中ꎮ
本研究中两类序列均在长度上表现出多样性ꎬ

且核苷酸序列也呈现出较高异质性ꎮ １ 类和 ２ 类基

因的氨基酸序列分别呈较高异质性和高度的异质

性ꎻ １ 类基因的保守基序保守性较高ꎬ 而 ２ 类的保

守基序存在一定程度的变异ꎻ １ 类基因的无义突变

率远比 ２ 类基因低ꎬ 终止密码子使得基因功能丧失

或改变ꎮ
聚类分析结果表明ꎬ ＡｉＲＴ１￣４２ 和 ＡｉＲＴ２￣２５ 分

别单独聚类ꎬ 造成序列 ＡｉＲＴ１￣４２ 单独聚类的原因

可能是碱基缺失ꎬ 造成序列 ＡｉＲＴ２￣２５ 单独聚类的

原因可能是碱基突变ꎮ 各家族代表序列的蛋白质三

级结构在整体构型上基本类似ꎬ 但在螺旋结构数、
折叠结构数、 转角数和氢键数上存在细微差别ꎬ 推

测这些细微差别可能会影响 ＬＴＲ 反转录转座子的

转录活性、 转座效率以及拷贝数等ꎮ 对比两类序列

的蛋白质结构ꎬ 发现 ２ 类基因序列之间蛋白质结构

差异更大ꎬ 表明它们具有更高的异质性和多态性ꎮ
系统进化分析结果显示ꎬ １ 类和 ２ 类基因分别被划

分为 ４ 类和 １１ 类ꎬ 虽然各自均有主要大类ꎬ 但 ２
类基因的类别和多样性明显高于 １ 类ꎬ 这与氨基酸

序列异质性、 保守基序多态性、 终止密码子突变发

生率及蛋白质三级结构多样性的研究结果一致ꎮ
比对花生 ＥＳＴ 数据库ꎬ 显示 １ 条 １ 类序列与 １

条 ＥＳＴ 序列的一致性较高ꎻ ７ 条 ２ 类序列与 ２ 条

ＥＳＴ 序列的一致性较高ꎬ 表明 ＢＢ 染色体组野生种

花生 Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ 类反转录转座子比 Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａ 类反
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转录转座子更具有转录活性ꎮ
本研究分离出 ＢＢ 染色体组野生种花生 Ｔｙ１￣

ｃｏｐｉａ 类和 Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ 类反转录转座子 ＲＴ 基因ꎬ
分别发现 １ 条和 ７ 条具有转录活性的 Ｔｙ１￣ｃｏｐｉａ 类

和 Ｔｙ３￣ｇｙｐｓｙ 类反转录转座子ꎬ 为进一步研究

ＬＴＲ 反转录转座子的转录活性、 功能及调控研究奠

定了基础ꎮ
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